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 Rostliny jsou hned po vyklíčení odkázány na živiny uložené v semeni, ze kterého 
vyklíčily, a to do doby, než příjem živin zcela nahradí vyvinuté listy a kořeny. Živiny 
v semenech jsou důležité pro raný vývoj vegetativních orgánů, jejich obsah a koncentrace 
v semenech mohou být ovlivněny různými faktory jako například dostupností živin v půdě, 
zeměpisnou šířkou, teplotou, fotoperiodou, granivorií a kompeticí. V této bakalářské práci 
jsou shrnuty současné poznatky o vnitrodruhové a mezidruhové variabilitě živinové 
stechiometrie semen, konkrétně o dusíku, fosforu a uhlíku, jelikož nejčastěji limitují růst 
rostlin. U všech tří prvků jsou sledovatelné společné i rozdílné trendy, a to jak na 
vnitrodruhové, tak i mezidruhové úrovni. Jediný trend porovnatelný mezi vnitrodruhovou a 
mezidruhovou variabilitou je korelace koncentrace uhlíku v semenech a zeměpisné šířky, 
přičemž se na mezidruhové úrovni objevuje i opačný trend negativní korelace zeměpisné 
šířky a koncentrace uhlíku v semenech. Ostatní sledované trendy nejsou srovnatelné mezi 
vnitrodruhovou a mezidruhovou úrovní. Porovnání těchto trendů není možné, jelikož je 
nedostatek studií zabývajících se variabilitou živinové stechiometrie semen. Proto je třeba se 
v budoucnu více soustředit na výzkum semen než na výzkum vegetativních orgánů, jež jsou 
oproti semenům prozkoumány mnohem více. 
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 Immediately after germination, the plants depend on the nutrients stored in the seed 
from which they germinated, until the nutrient intake is completely replaced by the mature 
leaves and roots. Nutrients in seeds are important for early development of vegetative organs. 
Their content and concentration in seeds can be influenced by various factors such as nutrient 
availability in soil, latitude, temperature, photoperiod, granivory and competition. This 
bachelor's thesis summarizes current knowledge about intraspecific and interspecific 
variability of seed nutrient stoichiometry, specifically nitrogen, phosphorus and carbon, as 
they most often limit plant growth. For all three elements, common and different trends can 
be observed, both at the intra-species and inter-species level. The only trend comparable 
between the intra-species and inter-species level is correlation of carbon seed concentration 
and latitude, while at the inter-species level there is also the opposite trend of negative 
correlation of latitude and carbon concentration in seeds. Other observed trends are not 
comparable between the intra-species and inter-species level. It is not possible to compare 
these trends, as there is lack of studies on the variability of seed nutrient stoichiometry. 
Therefore it is necessary to focus on seed research than on vegetative organs, which are much 
more studied than seeds. 
Key words: nitrogen, phosphorus, interspecific variability, seed, stoichiometry, comparison, 
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Semeno, jakožto reproduktivní orgán rostlin, plní svou roli při pohlavním 
rozmnožování, ale například pro jednoleté rostliny je to také způsob, jak přečkat nepříznivé 
podmínky jako je sucho (zima). Jelikož je semeno na začátku i na konci životního cyklu 
rostliny, je pro rostlinu velmi důležité, aby se správně vyvíjelo a mělo takové množství a 
poměr živin, který zajistí uchycení, správný vývoj a růst semenáčku v daném prostředí. 
V raných fázích vývoje rostliny, tedy hned po vyklíčení, je rostlina odkázána právě na živiny 
v semeni, a to během vývoje listů schopných fotosyntézy a kořenů schopných přijímat 
minerální živiny z půdy, dokud se zásoba semene nevyčerpá a rostlina začne využívat pouze 
listy a kořeny. 
Správné poměry živin jsou důležité, protože každá složka živinové zásoby semen 
ovlivňuje různé procesy od klíčení přes rychlost růstu semenáčku po velikost dospělého 
jedince. Například podle Bolland and Paynter (1990) je u Medicago polymorpha koncentrace 
fosforu v semeni značně spojená s velkostí dospělé rostliny a produkcí semen, nebo Parrish 
and Bazzaz (1985) popisují, že semena s vyšším obsahem dusíku poskytují mohutnější 
semenáčky a také mají vyšší klíčivost. Faktorů ovlivňujících živinovou stechiometrii je 
mnoho, například abiotické faktory (teplota, fotoperioda, zeměpisná šířka, nadmořská výška), 
dostupnost živin z půdy, predace semen (granivorie) a v neposlední řadě kompetiční tlak. 
Kompetice je jeden z hlavních selekčních faktorů pohánějících evoluci (Darwin 1859), proto 
je důležité vědět, jak kompetiční tlaky působící na rostlinu změní její fitness skrze modifikaci 
jejích potomků (mateřský kompetiční efekt). Je známo, že životní podmínky mateřské 
rostliny se odrazí na počtu, velikosti a vlastnostech potomků (Roach and Wulff 1987; Sultan 
1996). 
Vnitrodruhová variabilita živinové stechiometrie semen může být ukazatelem toho, 
jak jsou stejné druhy ovlivňovány výše zmíněnými faktory v jiných lokalitách, z čehož pak 
lze vyvodit, jak je vhodné se o tyto druhy v daných lokalitách starat. Tyto poznatky mohou 
být využiti jednak v komerčním pěstitelství, ale také v ochraně přírody a obnovování a 
udržování původních ohrožených ekosystémů.  
 
Cílem mé práce je zjistit co bylo doposud objeveno o vnitrodruhové variabilitě 
živinové stechiometrie semen, a to konkrétně o dusíku, fosforu a uhlíku, jelikož bývají 
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nejčastěji limitujícími prvky. Dále pak porovnat vnitrodruhovou a mezidruhovou variabilitu a 





Dusík je pro rostliny jedna ze základních minerálních složek potřebných růstu a 
vývoji. Rostliny ho přijímají skrze kořeny v podobě nitrátu (NO3
-), amonných iontů (NH4
+) i 
jako organické sloučeniny, například proteiny a aminokyseliny (Schimel and Bennett 2003; 
Paungfoo-lonhienne et al. 2008). Přesto, že je 78% atmosféry tvořeno dusíkem, není pro 
rostliny dostupný ve své stabilní podobě N2. Některé druhy se proto adaptovaly a mohou 
získávat dusík ze vzdušného N2 pomocí symbiotických bakterií v půdě, jež jsou schopné 
fixovat dusík v této podobě (Maathuis 2009). Jedná se například o rostliny z čeledi Fabaceae 
a bakterie rodu Rhizobium (Dovrat et al. 2020) nebo Glycine max a bakterie rodu 
Bradyrhizobium a Sinorhizobium (Rodríguez-Navarro et al. 2011). 
2.1. Funkce 
Dusík je v rostlině kombinován s kyslíkem, uhlíkem a vodíkem za vzniku 
aminokyselin, které jsou základní jednotkou proteinů. Aminokyseliny dávají vzniknout 
protoplazmě, ve které probíhá buněčné dělení, a tudíž umožňují růst a vývoj rostliny. Jelikož 
jsou veškeré rostlinné enzymy tvořeny proteiny, je dusík důležitý pro enzymatické reakce, ale 
také pro fotosyntézu, kterou zajišťují molekuly chlorofylu, jehož je dusík velkou součástí 
(Silva and Uchida 2000). Dále je také obsažen v nukleotidech, a to v purinových a 
pyrimidinových bázích. Kromě tvoření nukleových kyselin mají nukleotidy důležitou funkci 
při signalizaci, regulaci proteinů a energetické homeostazi (Maathuis 2009). Při velké 
dostupnosti se nitrát ukládá do vakuol a napomáhá tak udržování turgoru (Maathuis 2009; 
Näsholm, Kielland, and Ganeteg 2009). 
Nedostatek dusíku v semenech způsobuje zpomalený růst nadzemních částí 
semenáčku, také se projeví sníženým množstvím chlorofylu, pak může být u semenáčků 
pozorována chloróza, a proteinů (Lin et al. 2011). Snížený obsah proteinů v semenech i 
vegetativních částech může vést k předčasnému dospívání, což na polích způsobuje špatnou a 
malou úrodu (Silva and Uchida 2000). 
Semena s vyšším obsahem dusíku mají vyšší procento klíčivosti i zdatnost semenáčků 
(Parrish and Bazzaz 1985). Vyšší klíčivost na dusík bohatých semen může být způsobena 
větší absorpcí vody (Lieffering, Andrews, and McKenzie 1996), jelikož semena s vyšším 
obsahem proteinů lépe absorbují vodu (Takahashi 1995).  
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2.2. Vnitrodruhová variabilita dusíku 
Na vnitrodruhové úrovni kompetice silně ovlivňuje rysy semen. Nezávisle na 
přítomnosti kompetitorů, četné experimentální modifikace zdrojů a mikroklimatických 
podmínek prokázaly vysoký mateřský efekt na rysy semen (teplota: Lacey 1996; světlo: 
Sultan 1996, Rigano et al. 1987; fotoperioda: Gutterman 1992; dostupnost živin: Parrish and 
Bazzaz 1985; voda v půdě: Luzuriaga, Escudero, and Pérez-García 2006). Všechny výše 
uvedené faktory, zvláště pak zdroje, jsou ovlivňovány kompeticí, a to různě v závislosti na 
konkrétních kompetitorech. Jak vyslovila Sultan (1996), pokud je efekt životních podmínek 
rodičů na rysy semen odrazem nedostatku zdrojů rodičů, pak budou rostliny pod 
kompetičním tlakem produkovat méně semen s menším obsahem živin (hypotéza pasivní 
odpovědi). Nicméně pokud rodičovská rostlina odpoví na nedostatek zdrojů zvýšeným 
ukládáním do semen, aby udržela nebo zvýšila kvalitu potomků (a tak i pravděpodobnost 
úspěšného uchycení semenáčku), je možné, že snížení fitness, díky snížení počtu potomků 
pod kompetičním tlakem je kompenzace (hypotéza adaptivní odpovědi). 
Vlivu dostupnosti dusíku v půdě na koncentraci dusíku v semenech se věnoval Bedi et 
al. (2009), ve svém pokusu s kukuřicí pracoval s pěti stupni hnojení dusíkem a kontrolní 
skupinou. Vyšlo mu, že největší koncentraci dusíku v semenech (11,34 %) měly rostliny, 
které byly nejvíce hnojené a kontrolní skupina pouze 0,28 %. Dostupnost dusíku v půdě však 
nemusí být ovlivněna pouze hnojením půdy, ale i tím co tam roste. Například pokud vedle 
Bromus madritensis rostly monokultury druhů z čeledi Fabaceae (Medicago minima, 
Psoralea bituminosa, Trifolium Angustifolium) fixující dusík, koncentrace dusíku v semenech 
Bromus madritensis se výrazně zvedla (Violle et al. 2009). Toto zvýšení je spojeno 
s rozkladem tkání zmíněných druhů z čeledi Fabaceae s vyšším obsahem dusíku. Pokud však 
vedle Bromus madritensis rostly jednoletky (Arenaria serpyllifolia, Geranium rotundifolium, 
Veronica persica), které v porovnání s ostatními klíčí brzy, koncentrace dusíku v semeni se 
nelišila od případu, kdy rostla sama (Violle et al. 2009). K poklesu koncentrace dusíku 
v semenech Bromus madritensis došlo, pokud vedle rostly Calamentha nepeta, Crepis 
foetida, Daucus carota, Inula conyza, Picris hieracioideas, Rubia peregrina, Teucrium 
chamaedrys a Tordylium maximum (Violle et al. 2009). Výsledky Bedi et al. (2009) a Violle 
et al. (2009) potvrzují vliv dostupnosti dusíku v půdě na jeho koncentraci v semenech a také 
vliv kompetice na koncentraci dusíku v semenech, konkrétně hypotézu pasivní odpovědi, 
tedy, že se nedostatek zdrojů mateřské rostliny z důvodu kompetice odrazí na kvalitě a 
množství semen a obojí klesne (Violle et al. 2009). 
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Další faktor, který může ovlivnit koncentraci dusíku v semenech je zeměpisná šířka, 
jelikož v různých zeměpisných šířkách je různá průměrná roční teplota, fotoperioda a podle 
Reich and Oleksyn (2004) i různá dostupnost živin v půdě. Reich and Oleksyn (2004) tvrdí, 
že tropické půdy jsou chudší na dusík a fosfor než půdy temperátní, jelikož jsou starší a více 
vyluhované (hypotéza o stáří půdního substrátu) a že, tropické (starší) půdy jsou více 
limitující na fosfor, zatímco temperátní (mladší) půdy jsou více limitující na dusík (hypotéza 
o stáří půdního substrátu s ohledem na poměr dusíku k fosforu). 
S hypotézami Reich and Oleksyn (2004) se shodují výsledky De Frenne et al. (2011), 
který sledoval závislost živinové stechiometrie semen Anemone nemorosa na zeměpisné 
šířce. Zjistil, že obsah dusíku v semenech stejně tak jako poměr dusíku k fosforu v semenech 
výrazně klesl směrem k severnějším polohám, zatímco poměr uhlíku k dusíku v semenech 
stoupal. Podle De Frenne et al. (2011) byl v jejich studii poměr dusíku a fosforu v semeni 
ovlivněn kombinací pH půdy, dostupností fosforu v půdě a teploty. Avšak i přes tyto faktory 
je poměr dusíku k fosforu i uhlíku k dusíku v semeni z velké části ovlivněn snižujícím se 
obsahem dusíku v semeni v severnějších oblastech, což může být způsobeno nižší 
dostupností dusíku z půdy v severnějších oblastech. Toto potvrzuje i Holland et al. (2005), 
který ukazuje snižující se depozice dusíku směrem k severu napříč Evropou, což by 
potenciálně mohlo znamenat více dusíku pro uložení do semene v jižnějších oblastech. Další 
možné vysvětlení živinového gradientu v semeni vzhledem k zeměpisné šířce by mohlo být 
to, že okrajové severní populace trvalek investují více do asexuálního rozmnožování než do 
sexuálního, jak popisuje (Mooney and Billings 1961; Houle and Babeux 1994; Dorken and 
Eckert 2001). Rostlina tedy bude málo investovat do semen, což se odrazí na jejich kvalitě 
(obsahu živin) a více do klonálního rozmnožování, což by mohla být evoluční adaptace 
severních populací Anemone nemorosa.  
S opačnými výsledky oproti De Frenne et al. (2011) přichází Sun et al. (2012), 
přičemž ukazuje, že koncentrace dusíku v semenech a poměr dusíku k fosforu v semenech 
Quercus variabilis se směrem k severu zvyšuje zatímco poměr uhlíku k dusíku se snižuje. 
Stejně tak Carón et al. (2014), který zkoumal Acer platanoides a Acer pseudoplatanus, uvádí 
snižující se obsah dusíku a poměr dusíku k fosforu v semenech Acer platanoides a Acer 
pseudoplatanus při menší zeměpisné šířce a zvýšení poměru uhlíku k dusíku ve stejném 
směru. Zároveň uvádí, že snižující se obsah dusíku v semenech Acer platanoides a Acer 
pseudoplatanus při menší zeměpisné šířce může být způsoben možnou zvýšenou akumulací 
zásobních proteinů v severnějších polohách (Piper and Boote 1999). Sun et al. (2012) dále 
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uvádí, že výsledky byly ovlivněny vlastnostmi půdy a změnami klimatu na velkém gradientu 
zeměpisné šířky, ale nemohou být vysvětleny hypotézou o stáří půdního substrátu, jelikož se 
reproduktivní orgány rostlin liší v biochemických procesech od vegetativních orgánů. 
Rozdíly studií (De Frenne et al. 2011) a (Sun et al. 2012; Carón et al. 2014) mohou být 
způsobeny klimatickými podmínkami a dostupností živin v oblastech zkoumaných vzorků. 
Například koncentrace dusíku v půdě je vyšší na severu Číny (Han et al. 2005), kde byl 
zkoumán Quercus variabilis, než na severu Švédska (De Frenne et al. 2011), kde byla 
zkoumána Anemone nemorosa. Další možné vysvětlení je to, že Anemone nemorosa je bylina 
a Quercus variabilis, Acer platanoides a Acer pseudoplatanus jsou stromy a mají tak rozdílné 
životní strategie. Anemone nemorosa se může množit semeny i klonálně, zatímco Quercus 
variabilit, Acer platanoides a Acer pseudoplatanus, jsou odkázány pouze na svá semena 
(Walter 1978). Stromy mívají tzv. semenné roky, kdy se soustředí na reprodukci, ačkoli mezi 
semennými roky také mohou produkovat nějaká semena, ale ne v takovém množství a 
pravděpodobně ani kvalitě, dále mají také druhotné tloustnutí. Oba tyto faktory mohou 
znamenat odlišné strategie ukládání zdrojů (Sun et al. 2012). 
2.3. Mezidruhová variabilita dusíku 
Rostliny přijímají dusík v podobě nitrátu, amonných iontů nebo organických 
sloučenin jako jsou proteiny a aminokyseliny. Pokud různé druhy preferují různé formy 
dusíku, může to zvýhodnit druhy, které primárně přijímají formu dusíku, jenž je v místě 
výskytu druhu v nadbytku. V takovémto případě by mohl lepší příjem dusíku ovlivnit i obsah 
dusíku v semenech. Moji hypotézu podporuje několik studií (Keilland 1994; Nordin et al. 
2001; Mckane et al. 2002), které dokazují, že diferenciace absorpce různých forem dusíku 
mezi rostlinami napomáhá k variaci druhů, jejich koexistenci i hojnosti (Miller and Bowman 
2003). Laboratorní studie poukazují na to, že ideální pH živného média pro maximální zisk 
dusíku se liší mezi jeho formami a rostlinnými druhy (Hawkins and Robbins 2010). Obecně 
platí, že rostliny adaptované na nižší pH jako jsou v dospělém lese nebo arktické tundře mají 
tendenci přijímat amoniak nebo aminokyseliny, zatímco rostliny adaptované na vyšší pH a 
více aerobní půdy preferují nitrát (Maathuis 2009). Avšak studie zabývající se obsahem 
dusíku v semenech v závislosti na preferované formě dusíku, které by potvrdili mou 
hypotézu, dosud nebyly vypracovány. 
Výhoda adaptace na příjem konkrétní formy dusíku, která ovlivnila mezidruhovou 
variabilitu koncentrace dusíku v semenech, by se mohla projevit i na mezidruhové úrovni, 
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pokud by se některá populace adaptovala na jinou formu dusíku než ostatní populace téhož 
druhu. U zeměpisné šířky byla pozorována značná vnitrodruhová variabilita a rozdílné 
výsledky uvedených studií nasvědčují i mezidruhové variabilitě, jelikož možné vysvětlení 
rozdílných výsledků je to, že v jedné studii zkoumali bylinu a v dalších stromy. Dostupnost 
dusíku z půdy podle mě bude mít stejný vliv na mezidruhovou variabilitu, jako měla na 
vnitrodruhovou variabilitu, tedy větší ukládání dusíku do semen při jeho nadbytku v půdě, 
jelikož je to výhodné pravděpodobně pro všechny druhy. Jelikož kompetice ovlivňuje 
ukládání dusíku do semen nepřímo, kompeticí se změní dostupnost dusíku, předpokládám, že 
vnitrodruhová a mezidruhová variabilita budou vykazovat velmi podobné trendy, jelikož je 





Více než 90 % fosforu v půdě je za normálních podmínek fixováno a nemůže být 
rostlinami použito. Postupem času, avšak extrémně pomalu, se uvolňuje i v dostupných 
anorganických formách  (Maathuis 2009). Fosfor je pro rostliny dostupný v podobě 
hydrogenfosforečnanových aniontů (HPO4
2-) a dihydrogenfosforečnanových aniontů (H2PO4
-
) (Silva and Uchida 2000). Tento omezený přísun fosforu vedl k evolučním adaptacím rostlin 
a více než 90 % rostlinných druhů si vyvinulo mykorhizní symbiózu. Díky této adaptaci 
rostliny získávají skrze houbové hyfy až 80% fosforu (Maathuis 2009). Několik dalších 
druhů si vyvinulo tzv. klastrové kořeny, které nejen zvyšují povrch pro příjímání, ale také 
vylučují organické kyseliny, jež rozpouštějí fosforečnan vápenatý pro zisk fosforu (Lambers 
et al. 2006; Maathuis 2009). 
3.1. Funkce 
Fosfor se zásadně podílí na ukládání a koloběhu energie jako ADP (adenosindifosfát) 
a ATP (adenosintrifosfát) i DNP (difosfopyridin nukleotid) a TNP (trifosfopyridin nukleotid). 
ATP uvolňuje při hydrolýze pyrofosfátové vazby okolo 50kJ/mol, což je hlavní mechanismus 
udržování energetické homeostaze. Dalším fosfonukleotidem podobně bohatým na energii je 
UTP (uraciltrifosfát), který je energetickou složkou při syntéze sacharózy, škrobu a 
formování celulózy. Fosfonukleotid CTP (cytosintrifosfát) slouží jako energeticky bohatá 
sloučenina při syntéze fosfolipidů. Krom energetických molekul tvoří fosfor též jako 
nukleotidtrifosfáty páteř DNA a RNA, také zde váže sousední ribózy pomocí esterifikace 
(Maathuis 2009). Velká koncentrace fosforu v dospělé rostlině se pak nachází v semeni, 
jelikož po vyklíčení je potřeba obrovské množství fosforu v mladých buňkách, kde je vysoký 
metabolismus a rychlé buněčné dělení, jde o kořenové špičky a výhonky. Fosfor tedy 
napomáhá vývoji kořenového systému semenáčků a v dospělosti k vývoji semen, plodů a 
zahájení kvetení (Silva and Uchida 2000). Při vývoji semene se pak velké množství fosforu 
spolu s ostatními minerály ukládá do vakuoly v komplexech myo-inositolových solích jako je 
například kyselina fytová (Maathuis 2009).  
Je známo, že koncentrace fosforu v semeni ovlivňuje rychlost růstu semenáčku a 
velikost dospělé rostliny. Například jedinci Rorippa nasturtium aquaticum, kteří rostli ze 
semen s vyšší koncentrací fosforu v prostředí s nízkou dostupností fosforu, rostli rychleji než 
jedinci rostoucí ze semen s nižší koncentrací fosforu, a to nezávisle na velikosti semene 
(Austin 1966). Podobně je tomu u semen Trifolium subterraneum, které při vyšší koncentraci 
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fosforu, ale stejné velikosti, produkují rostliny s větší biomasou (Bolland and Paynter 1990). 
U Medicago polymorpha byla koncentrace fosforu v semeni silně spojena s velikostí dospělé 
rostliny a produkcí semen, zatímco velikost semen byla spojena pouze s větší biomasou 
(Bolland and Paynter 1990). 
Nedostatek fosforu v rostlině může způsobit delší dospívání rostliny a špatný vývoj 
semene i plodu. Kvůli potřebě velkého množství fosforu v rané fázi ontogeneze, může jeho 
nedostatek mít za následky zpomalení, až zastavení růstu. Jelikož se fosfor v rostlině snadno 
přesouvá a je ho třeba v mladších částech rostliny, kde je aktivnější růst, způsobuje jeho 
nedostatek tmavě zeleno-modré zbarvení starších listů a při těžkém deficitu i fialové zbarvení 
listů a stonků (Silva and Uchida 2000). Nedostatek fosforu v rostlině také způsobuje velké 
snížení efektivity fotosyntézy, což je pravděpodobně způsobeno mnohými mezikroky 
fotosyntézy, které vyžadují fosfát. Nároky chloroplastu na fosfor jsou tedy vysoké a za 
normálních podmínek jsou splněny pomocí triosafosfát-fosfátového translokátoru (Maathuis 
2009). 
3.2. Vnitrodruhová variabilita fosforu 
Kompetice může ovlivnit ukládání živin do semen nejen při interakci více druhů, ale i 
na úrovni jednoho jedince a na úrovni jednoho plodu. Je možné, že přírodní výběr působí už 
v rané fázi sporofytu a je řízen kompeticí o živiny, konkrétně o fosfor. Vývoj semen je fáze 
doprovázená vysokou mortalitou u mnoha krytosemenných rostlin a jen malá část embryí se 
plně vyvine v semeno (např. u břečťanu se plně vyvine pouze 57,5% semen Obeso 2012). 
Sourozenecká kompetice by tak mohla způsobit snížení počtu semen v plodu a zvýšení 
koncentrace fosforu v semenech. 
Brzká kompetice semen v plodu o živiny může vyústit v redukci počtu semen v plodu 
a tak zvýhodnit menší počet semen v plodu, jelikož se zvýší poměr fosforu a dusíku, což 
zvýší rychlost růstu a kompetiční schopnost semenáčků (Parrish and Bazzaz 1985; De Marco 
1990). Hedera helix může mít v plodu až čtyři semena, ačkoli je větší plod s více semeny 
větší sink fosforu, tento fosfor je pak nerovnoměrně rozdělený mezi více semen. Obeso 
(2012) zjistil, že u Hedera helix byla nižší koncentrace fosforu u semen, která byla v plodu po 
čtyřech a zvyšovala se snižujícím se počtem semen v plodu. Ideální stav pro semena Hedera 
helix z pohledu koncentrace fosforu je tedy, pokud jsou v plodu po dvou (Obeso 2012).  
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3.3. Mezidruhová variabilita fosforu 
Dostupnost živin v půdě může významně ovlivnit ukládání živin do semen. Rostliny 
rostoucí na živinově chudých neúrodných půdách se s nedostatkem živin mohou vyrovnat 
tak, že sníží počet potomků, ale investují do nich více živin, aby měly větší šanci, že se uchytí 
a vyrostou. Zatímco rostliny rostoucí na půdách, kde není tak velký nedostatek podzemních 
zdrojů si mohou dovolit produkovat více potomků s menším množstvím investovaných živin. 
Jejich semenáčky totiž nejsou tak závislé na živinách ze semene jako ty v živinově chudších 
půdách. 
Čeleď Proteaceae se vyskytuje v některých nejvíce na živiny ochuzených oblastech 
světa, především pak v jihozápadní Austrálii a v jižní Africe okolo Kapského města. Na 
rozdíl od okolní flóry, vykazují druhy čeledi Proteaceae vysoký obsah fosforu v semenech 
(Groom and Lamont 2010). Esler et al. (1989) ukazuje, že Protea compacta rostoucí na 
neúživné a kyselé písčité půdě produkuje méně větších semen s vyšším obsahem fosforu a 
dusíku než Protea obtusifolia rostoucí na vedlejší více úživné alkalické písčité půdě. Tyto 
rozdíly v počtu a obsahu semen jsou pravděpodobně výsledek selekčního tlaku spojeného 
s různými půdními typy, na kterých Protea compacta a Protea obtusifolia rostly (Esler et al. 
1989). 
Oheň je další environmentální faktor, se kterým se rostliny musejí potýkat. Některé 
rostliny si proto vyvinuly obranné mechanismy, jako například tlustou borku, pupeny, ze 
kterých rostlina po ohni obrazí nebo „travnaté“ stádium, kdy je vzrůstný vrchol při zemi a je 
obklopen jehlicemi, které ho chrání před ohněm. Další taková adaptace je velká investice 
strukturálního uhlíku do ochrany semene, tedy vytvoření takové struktury, která ochrání 
semeno před ohněm. S touto adaptací pak významně souvisí životní cyklus rostlin, jelikož 
přežívají právě v podobě semen, která se uvolňují pouze ohněm. Je pravděpodobné, že 
rostliny s ochranou strukturou okolo semen budou mít menší semena s menším obsahem 
fosforu, než rostliny, co po požáru obrazí, jelikož ochranná struktura bude živinově nákladná. 
Druhy z čeledi Proteaceae se ve svých habitatech musejí potýkat s častými požáry, 
kvůli kterým si vyvinuly četné adaptace a mohou se rozlišit na druhy, které po požáru znovu 
obrazí a ty, které požár zabije, a jsou odkázány na semena. Denton et al. (2007) ukazuje, že 
druhy, které po požáru obrazí, produkují méně semen, která jsou větší a mají větší celkový 
obsah fosforu. Zatímco druhy, které požár přežijí v podobě semen, produkují více semen, 
která jsou menší s dostačujícím obsahem fosforu, přičemž je koncentrace fosforu v semenech 
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druhů, které po požáru obrazí a druhů, které přežijí požár v podobě semen velice podobná. 
Rostliny, které jsou odkázány na svá semena, tvoří ochranné struktury slabé, s nižší 
živinovou investicí, až silné s vyšší živinovou investicí. Druhy se silnější ochranou semen 
produkují méně semen s větším obsahem fosforu, než druhy se slabší ochranou semen 
(Cramer and Midgley 2009). Menší počet semen s velkým obsahem fosforu u druhů, které po 
požáru obrazí, může být evoluční adaptace. Jelikož rostlina požár přežije, může pak 
produkovat další semena, přičemž mají semena s vysokým obsahem fosforu kompetiční 
výhodu díky rychlejšímu růstu semenáčků. Rostliny, které jsou odkázané na semena, 
produkují více semen pravděpodobně proto, aby zvýšili svou fitness (Denton et al. 2007). 
Větší obsah fosforu v semenech rostlin se silnější ochranou semen může být adaptace pro 
zvýšení fitness, jelikož silná ochranná struktura předejde poškození ohněm a velké množství 
fosforu v semenech zajistí kompetiční výhodu díky rychlému růstu semenáčku. Rostliny se 
silnou ochrannou strukturou semen mají také delší dobu zrání semen a tak mají čas do nich 
uložit více živin (Cramer and Midgley 2009). 
Na mezidruhové úrovni měly adaptace na časté požáry vliv na koncentraci fosforu 
v semenech podle druhu adaptace. Na vnitrodruhové úrovni by koncentrace fosforu 
v semenech mohla být ovlivněna různou kvalitou adaptace, například pokud by nějaká 
populace byla adaptovaná na méně časté požáry nebo na jinou intenzitu požárů než jiné 
populace. U dostupnosti fosforu z půdy byl na mezidruhové úrovni sledován trend vyšší 
koncentrace fosforu v semenech za sníženého počtu semen u druhu rostoucím na půdě s nižší 
dostupností fosforu, způsobený pravděpodobně selekčním talkem a specifickým habitatem, 
kde je fosfor největší limitace růstu rostlin. Avšak na vnitrodruhové úrovni by se dal 
předpokládat opačný trend, tedy vyšší koncentrace fosforu v semenech při větší dostupnosti 
fosforu z půdy, jako tomu je u dusíku, což odpovídá hypotéze pasivní odpovědi. 
Sourozenecká kompetice semen v jednom plodu se na vnitrodruhové úrovni projevila 
zvýšením koncentrace fosforu v semenech při sníženém počtu semen v plodu, stejný tren 
podle mého názoru může nastat i na mezidruhové úrovni, ale pouze u druhů, které produkují 





 Uhlík je hlavním prvkem při produkci sušiny organismů i podstatná složka buněčné 
struktury a energetických materiálů (McGinley and Charnov 1988). Je pro rostliny dostupný 
fixací z atmosféry díky fotosyntéze, přičemž je tento proces ovlivňován dostupností vody a 
světla a je na rozdíl od dusíku a fosforu přijímán nadzemní částí rostliny.  
4.1. Funkce 
 V raných fázích vývoje rostliny se příjem uhlíku z fotosyntézy zvyšuje spolu se 
zvyšující se plochou nových listů, zatímco jeho ztráta při respiraci se zvyšuje úměrně 
k příjmu z fotosyntézy. Získaný uhlík se konstantně přeměňuje v biomasu, zatím co jeho 
výdej je stále malý, a to až do doby, než se listy začnou navzájem stínit a příjem uhlíku tak 
začne klesat. Postupně začne dominovat ztráta uhlíku při respiraci, čistý zisk uhlíku se může 
dostat až na nulu, pokud je fotosyntéza zpomalena nedostatkem vody a vyššími teplotami 
(McCree 1983).  
 Uhlík získaný fotosyntézou může být použit při růstu, reprodukci, obraně a udržování 
metabolických funkcí, a pak se jedná o strukturální uhlík. Může však být také uložen jako 
nestrukturální uhlík neboli zásoba uhlíku na později. Nestrukturální uhlík se ukládá v podobě 
olejů, škrobu, sacharózy, glukózy a fruktózy, a to primárně do vakuol nebo plastidů 
vegetativních pletiv, které je chrání před degradací oddělením od ostatních metabolických 
drah. Obecně platí, že uhlík přesunutý z vegetativních pletiv do semen tvoří okolo 5% 
celkového uhlíku v semenech a zbytek je zajištěn fotosyntézou (Chapin et al. 1990). Ukládání 
nestrukturálního uhlíku nastává při dostatku světla a malé dostupnosti živin nebo nedostatku 
vody a stresu způsobeném nízkou salinitou (Chapin 1980; Hajibagheri and Flowers 1985). 
Uložený nestrukturální uhlík může být v budoucnu použitý pro růst, náhradu ztracené tkáně, 
kompenzaci asimilace při stresových podmínkách nebo pro buněčné dýchání (Kozlowski 
1992; Hoch, Richter, and Körner 2003; Maguire and Kobe 2015). 
4.2. Vnitrodruhová variabilita uhlíku 
Každý rok se zvyšuje atmosférická koncentrace CO2 na což rostliny pravděpodobně 
reagují. Zvýšená koncentrace CO2 by pro rostlinu mohla znamenat menší limitaci uhlíku a 
tudíž i jednodušší ukládání uhlíku do semen, díky fotosyntéze stimulované zvýšenou 
koncentrací CO2. Tuto hypotézu potvrzují následující studie, například Steinger et al. (2000) 
pozoroval u Bromus erectus při zvýšené koncentraci CO2 zvýšení hmotnosti semen, celkový 
obsahu uhlíku a poměru uhlíku k dusíku v semenech, zatímco se celkový obsah dusíku 
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neměnil. Podobné výsledky publikoval i Andalo et al. (1998), který uvádí zvýšení obsahu 
uhlíku i zvýšení poměru uhlíku k dusíku v semeni u Arabidopsis thaliana, ale na rozdíl od 
Steinger et al. (2000) i snížení celkového obsahu dusíku v semeni. Stejné výsledky prezentuje 
Saha et al. (2015) u Cicer arietinum, a podle Allen and Boote (2000) luštěniny mohou využít 
zvýšený příjem uhlíku při zvýšené koncentraci CO2 k zvýšení fixace vzdušného dusíku a tak 
zvýšit i hmotnost semen bez snížení koncentrace dusíku v semenech. Další studie potvrzující 
zvýšení poměru uhlíku k dusíku v semeni za zvýšené koncentrace CO2 je (Huxman et al. 
1998, Bromus rubens), avšak zde byl tento jev doprovázen snížením hmotnost semen. 
Oleje jsou pro rostlinu velmi výhodná zásoba energie a zajistí asi dvakrát více ATP 
než karbohydráty (Spector 1956). Je obecně známo, že se zmenšující se zeměpisnou šířkou 
roste kompetice, a to díky větší biodiverzitě. Předpokládám proto, že se zvětšující se 
zeměpisnou šířkou se bude zvětšovat obsah olejů v semenech, jelikož v menších 
zeměpisných šířkách bude uhlík díky kompetici největší limitace pro rostlinu, což bude 
znamenat menší ukládání do semen. Výsledky Sanyal et al. (2018) potvrzují mojí hypotézu, 
přičemž pozoroval u Arabidopsis thaliana nárůst koncentrace olejů a nenasycených mastných 
kyselin v semenech se zvětšující se zeměpisnou šířkou. Nárůst poměru mastných kyselin se 
zvětšující se zeměpisnou šířkou také potvrzují práce (Sanyal and Linder 2013, Arabidopsis 
thaliana; Linder 2000, Helianthus annuus a Helianthus maximiliani) což nasvědčuje tomu, že 
jde o adaptivní znak, jelikož vysoký obsah olejů může semenáčku poskytnout větší množství 
energie a nenasycené mastné kyseliny s nízkými body tání mohou poskytnout energii dříve, 
což umožňuje rychlejší klíčení a kompetiční výhodu ve větších zeměpisných šířkách (Linder 
2000). 
4.3. Mezidruhová variabilita uhlíku 
Zeměpisná šířka je úzce spojena s průměrnou roční teplotou, která podstatně ovlivňuje 
život rostlin, a proto lze očekávat, že rostliny v různých zeměpisných šířkách budou mít 
různě adaptace, například různé proporce olejů v semeni, coby zásobu energie pro 
semenáček. Baker (1970a) předpověděl závislost proporce olejů v semenech a biomů 
(temperátní, subtropické a tropické), přičemž proporce olejů v semenech bude narůstat 
směrem z temperátních oblastí do tropických. Tento nárůst koncentrace olejů v semenech 
v tropických oblastech může být způsobený větším množstvím druhů a tedy větší kompeticí, 




Ve studii (Sanyal and Decocq 2016) byla pozorována změna proporce olejů 
v semenech v závislosti na zeměpisné šířce. U čeledí Sapindaceae a Sapotaceae byl 
signifikantní nárůst proporce olejů v semenech se zvětšující se zeměpisnou šířkou, stejně jako 
tomu bylo u Arabidopsis thaliana z čeledi Brassicaceae (Sanyal et al. 2018). U čeledi 
Moraceae měli temperátní zástupci signifikantně větší proporci olejů v semenech než tropičtí 
zástupci a na úrovni rodů stejný trend vykazoval rod Solanum (Sanyal and Decocq 2016). 
Trend sledovaný u Arabidopsis thaliana a čeledí Sapindaceae, Sapotaceae a Moraceae a rodu 
Solanum naznačuje, že proporce a složení olejů v semenech jsou ovlivněny selekčním 
tlakem, tak aby zajistily rychlý růst a uchycení semenáčků ve větších zeměpisných šířkách a 
nízkých teplotách (Sanyal and Decocq 2016). 
Opačný trend, snižování proporce olejů v semenech se zvětšující se zeměpisnou 
šířkou, byl sledován u čeledi Papaveraceae a podporuje tak hypotézu Baker (1970a), že vyšší 
teploty přejí semenům s vysokým obsahem olejů, což dá semenáčku výhodu rychlého klíčení 
a kompetiční výhodu v tropických regionech, kde je vysoká nadzemní kompetice. Stejně 
tomu bylo i u čeledi Brassicaceae kdy temperátní druhy měli v semenech 26,4% olejů, 
subtropické druhy 28,6% a tropické druhy 30% (Sanyal et al. 2018). Tento trend byl sledován 
i v plošné studii všech čeledí krytosemenných rostlin, kde měli tropické druhy větší proporci 
olejů v semenech než temperátní druhy a vztah zeměpisné šířky a proporce olejů v semenech 
byl téměř signifikantní. Na úrovni čeledí byl tento trend signifikantní u čeledí Cyperaceae, 
Zygophyllaceae, Eleocarpaceae a Rubiaceae a na úrovni rodů u rodů Clematis a Elaeocarpus. 
Avšak data použitá v této studii jsou převzata z Global Biodiversity Information Facility a tak 
mohou být neúplná a nesourodá, kvůli různým postupům při sběru dat ve světě (Sanyal and 
Decocq 2016). 
Vliv zeměpisné šířky na ukládání uhlíku do semen byl do jisté míry stejný na 
vnitrodruhové i mezidruhové úrovni a byl zde sledován společný trend větší proporce olejů 
v semenech ve větších zeměpisných šířkách. Avšak na mezidruhové úrovni se objevil i 
opačný trend, kdy se s rostoucí zeměpisnou šířkou zmenšovala proporce olejů v semenech, 
což může být způsobeno různými životními strategiemi různých druhů a jejich adaptacemi na 
habitaty ve kterých se vyskytují. Zvýšená koncentrace CO2 se na vnitrodruhové úrovni 
projevila zvýšenou koncentrací uhlíku v semenech a podle mého názoru tomu tak bude i na 
mezidruhové úrovni, jelikož uhlík přestane být limitačním faktorem a rostliny ho tak budou 




Predace semen neboli granivorie může výrazně ovlivnit životní cyklus rostlin. Někteří 
predátoři semen mohou zvýšit rychlost klíčivosti semen s tvrdým osemením (Takakura 
2002). Většina predátorů však rostlině spíš ublíží, jelikož hodně rostlin přijde o velké 
množství semen právě díky predátorům, i semena, která přežijí napadení predátory, mohou 
mít ovlivněnou klíčivost a uchycení semenáčku (Schelin et al. 2004). To, že predátoři 
poškodí samotná rozdistribuovaná semena, je obecně známé, mohou však predátoři ovlivnit i 
ukládání živin do semen při jejich vývoji?   
De Menezes et al. (2010) vypracoval studii, ve které na Mimosa bimucronata 
zkoumal vliv predace semen v plodech před jejich rozšířením. Nepredovaná semena z plodů 
napadených predátory měla menší koncentraci dusíku než semena z plodů, které nebyly 
napadeny. Ze dvou zkoumaných populací Mimosa bimucronata byla podle De Menezes et al. 
(2010) ve výsledku více predována ta, kde byly semena bohatší na dusík. Ačkoli bylo 
očekáváno, že živinově bohatší semena budou méně poškozena, jelikož zvýšený obsah 
dusíku může změnit strukturu a tloušťku osemení a tím ochránit semeno před predací, bylo 
tomu právě naopak. Semena s větším obsahem dusíku by teoreticky měla mít lepší ochranu 
před predátory, ale v tomto případě byla větší predace pravděpodobně způsobena celkově 




6. Hmotnost semene 
Hmotnost semen je úzce spjatá množstvím živin uložených v semenech, jelikož platí, 
že pokud je semeno těžší, obsahuje větší množství živin. Větší množství živin pro rostlinu 
může znamenat výhodu v době kdy je semenáček odkázán pouze na živiny uložené v semeni. 
Avšak u anemochorních druhů bude spíše tlak na menší hmotnost semen, jelikož potřebují 
lehčí semena, aby se lépe šířila, a poměr uložených živin bude přizpůsobený rychlému 
klíčení. Hmotnost semen a poměry živin v semenech jsou výsledky environmentálních 
faktorů a kompetice rostlin, všechny tyto faktory se mění, a proto rostliny musejí pracovat 
s různým množstvím dostupných živin a jejich poměry tak, aby si je přizpůsobili svojí životní 
strategii. 
Podle (Krannitz 1997) mají těžší semena keře Purshia tridentata nejen větší obsah 
dusíku, ale také vyšší koncentraci dusíku, což naznačuje jistou výhodu těžších semen. I u 
Hedera helix se zvětšoval celkový obsah dusíku se zvětšující se hmotností semen (Obeso 
2012). Naopak u pšenice byla koncentrace dusíku v semenech konstantní i přes poziční efekt 
na velikost semene (Stoddard 1999). Bu et al. (2018) zase ukazuje, že mezi 203 druhy neměla 
hmotnost semen vliv na koncentraci dusíku v semenech, stejně tak Dwivedi et al. (1990) 
ukazuje, že hmotnost semen u Arachis hypogaea neměla spojitost s koncentrací proteinů 
v semenech. 
Malá semena mají malou kompetiční schopnost kvůli malým zásobám živin, na které 
je semenáček plně odkázán v raných fázích vývoje. Větší koncentrace uhlíku a fosforu 
v menších semenech by tak mohla být evoluční adaptace, jelikož by tak semenáček získal 
kompetiční výhodu díky rychlejšímu růstu (Soriano et al. 2011), což odpovídá mnoha 
studiím, jež říkají, že rychlost růstu semenáčku je v nepřímé úměře k velikosti semene 
(Maranon T 1993; Bloor and Grubb 2003; Poorter et al. 2008; Turnbull et al. 2012). Toto 
potvrzuje sledovaná negativní korelace hmotnosti semen a koncentrace fosforu v semenech u 
203 druhů (Bu et al. 2018) a stejně tak i u 510 druhů, které sledovala (Mašková 2019). 
Naopak Vaughton and Ramsey (2001) uvádí zvyšování koncentrace fosforu v semenech se 
zvyšující se hmotností semen u Banksia cunninghamii. Rozdílné trendy mohou být 
způsobeny tím, že Banksia cunninghamii má specifický životní cyklus, jelikož je to pyrofyt a 
tak se musí přizpůsobovat naprosto jiným podmínkám než druhy, které zkoumal Bu et al. 
(2018) na alpínských loukách v Číně. 
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Podle Bewley and Black (1985) je hmotnost semene primárně určená množstvím 
energetických sloučenin uhlíku, karbohydráty a lipidy, tudíž by zvětšující se hmotnost semen 
měla znamenat větší obsah uhlíku v semenech. Přesně tak tomu je i u Hedera helix, kde se 
celkový obsah uhlíku isometricky zvyšuje s rostoucí hmotností semen (Obeso 2012) a u 
semen Arachis hypogaea, kde se zvyšoval obsah olejů se zvětšující se velikostí semene 
(Dwivedi et al. 1990). Opačný jev pozoroval Bu et al. (2018) u 203 v Číně, kdy se 
koncentrace uhlíku v semenech snižovala s rostoucí hmotností semen. Další studie ukazuje, 
že menší semena mají větší proporci olejů a jsou bohatší na nenasycené mastné kyseliny 





Rostlina je po vyklíčení závislá na zdrojích uložených v semeni, a to do doby než si 
vyvine listy a kořeny, které dokážou přijímat živiny z okolí. Obsah živin v semenech a jejich 
poměry musí rostlinám zajistit úspěšné vyklíčení a růst semenáčků v daném prostředí. 
Typicky limitujícím prvky pro růst rostlin jsou dusík, fosfor a uhlík, přičemž jejich poměry 
v semenech jsou důležité, neboť každý z těchto prvků je důležitý pro různé biochemické 
procesy v rostlinách. Živinová stechiometrie semen může být ovlivněna několika faktory, 
jako jsou například teplota, fotoperioda, zeměpisná šířka, nadmořská výška, dostupnost živin 
z půdy, kompetiční tlak nebo v neposlední řadě granivorie. 
Cílem mé práce bylo zjistit co je známo o vnitrodruhové a mezidruhové variabilitě 
živinové stechiometrie semen a porovnat společné nebo rozdílné trendy. U všech tři 
zkoumaných prvků jsou sledovány různé trendy, a to jak na vnitrodruhové tak i na 
mezidruhové úrovni. U dusíku je na vnitrodruhové úrovni pozorována korelace dostupnosti 
dusíku v půdě a koncentrace dusíku v semenech, pozitivní i negativní korelace zeměpisné 
šířky a koncentrace dusíku v semenech a pozitivní i negativní vliv kompetitorů na 
koncentraci dusíku v semenech, avšak pro porovnání s mezidruhové a vnitrodruhové 
variability chybí potřebné studie. Na mezidruhové úrovni je u dusíku popsán možný vliv 
preference určitých forem dusíku přijímaných rostlinami na koncentraci dusíku v semenech, 
dostupných je však jen několik studií, které tomuto jevu nasvědčují, ale nepotvrzují ho.  
V případě fosforu je na vnitrodruhové úrovni sledován pozitivní vliv sourozenecké 
kompetice semen ve stejném plodu na koncentraci fosforu v semenech, studie sourozenecké 
kompetice na mezidruhové úrovni chybí. Dále je sledována negativní korelace dostupnosti 
dusíku v půdě a koncentrace fosforu v semenech na mezidruhové úrovni, porovnání 
s vnitrodruhovou úrovní není možné kvůli nedostatku dat. Adaptace na požáry mají na 
mezidruhové úrovni pozitivní i negativní vliv na koncentraci fosforu v semenech, přičemž 
platí, že druhy, které po požáru obrazí, mají menší koncentraci fosforu v semenech a druhy, 
které požár přežijí v podobě semen, mají vyšší koncentraci fosforu v semenech. 
U uhlíku je na vnitrodruhové úrovni pozorována korelace koncentrace CO2 ve 
vzduchu s koncentrací uhlíku v semenech, studie na mezidruhové úrovni opět chybí. 
Korelace zeměpisné šířky a koncentrace uhlíku v semenech je jak na vnitrodruhové úrovni, 
tak i na mezidruhové, ovšem na mezidruhové úrovni je i opačný trend negativní korelace 
zeměpisné šířky a koncentrace uhlíku v semenech.  
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V mé práci byly sledovány společná a rozdílné trendy ve vnitrodruhové a 
mezidruhové variabilitě živinové stechiometrie semen. Ačkoli byly některé trendy 
srovnatelné, velké množství dat o živinové stechiometrii semen zatím nebylo zpracováno a je 
proto potřeba, aby se budoucí studie více zaměřovaly na stechiometrii semen než na 
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